













Secuenciación masiva de ADn en 
conservación: desvelando la historia evolutiva de las 
especies litorales amenazadas de Iberodes (Boraginaceae)
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Iberodes m. Serrano, r. carbajal & S. ortiz es un género de 
Boragináceas subendémico de la península ibérica, con po-
blaciones disyuntas en Francia (región sureste y costa oeste 
en el golfo de Vizcaya). este género comprende cinco espe-
cies de plantas anuales (una de ellas con dos subespecies) 
(Figura 1), originalmente consideradas dentro del género 
Omphalodes (Serrano et al., 2016). Si tenemos en cuenta la 
especialización ecológica de las cinco especies, el género se 
puede dividir en dos grupos: por un lado, tres especies de 
ambientes continentales del interior; y por otro, dos especies 
litorales que viven sobre dunas costeras (Figura 1). otra pe-
culiaridad añadida de este género es que cuatro de las cinco 
especies están catalogadas dentro de las categorías de riesgo 
y amenaza de la uicn, y tres de ellas cuentan con protección 
legal de acuerdo con los catálogos regionales de castilla y 
león y galicia, el catálogo español, la directiva de Hábitats y 
el convenio de Berna (Tabla 1). Todos los taxones amenaza-
dos presentan una distribución extremadamente restringida 
(Figura 1) con una progresión negativa en las últimas déca-
das. Por ejemplo, I. kuzinskyana ha visto reducidas sus po-
blaciones durante el último siglo, de manera que hoy en día 
el 95% de los ejemplares se concentran en una única pobla-
ción (icnB, 2007). la principal amenaza para estas especies 
parece ser la pérdida de hábitats favorables por impactos an-
trópicos de diversa índole. Particularmente, las poblaciones 
costeras de I. kuzinskyana (lisboa) e I. littoralis subsp. gallae-
cica (galicia) se han visto mermadas por la fragmentación, 
pérdida y deterioro del hábitat derivados de la construcción 
y explotación de estas zonas naturales (icBn, 2007; lópez 
et al., 2015). la quinta especie de Iberodes (I. linifolia) está 
Figura 1: Áreas de distribución de las cinco especies de Iberodes. las elipses coloreadas en azul indican los taxones de hábitat costero; las elipses en naranja marcan los 














taxón categOría De aMenaza uIcn PrOteccIón legal




en Peligro de extinción
catálogo regional castilla y león anexo i 
(Bocyl, 2007)





I. kuzinskyana (Willk.) m.Serrano, r.car-
bajal & S.ortiz
cr a2a (lVP 2019)
convenio de Berna, directiva Hábitats anexo ii 
(prioritaria)
I. littoralis subsp. gallaecica (laínz) m.Se-
rrano, r.carbajal & S.ortiz
en B2b(iii)c(iv) (Serrano & carbajal, 2003)
en peligro de extinción catálogo español de 
especies amenazadas (Boe, 2011), catálogo 
galego de especies ameazadas (dog, 2007), 
convenio de Berna, directiva Hábitats anexo ii 
(prioritaria)
I. littoralis (lehm.) m.Serrano, r.carbajal 
& S.ortiz subsp. littoralis 
Vu d2 (inPn, 2019; uicn, 2019) directiva Hábitats anexo ii (prioritaria)
tabla 1: categoría de amenaza según criterios de la uicn y protección legal en cada caso para los taxones amenazados de Iberodes.
ampliamente distribuida por la mayor parte de la mitad occi-
dental de la Península, con algunas poblaciones aisladas en 
el sureste de Francia (Figura 1). en definitiva, la diversidad de 
los patrones geográficos, ecológicos y morfológicos dentro 
de Iberodes, unida al elevado porcentaje de taxones amena-
zados que engloba, hace que este género despierte un gran 
interés desde el punto de vista de la biología evolutiva y de 
la conservación. 
en biología de la conservación es importante conocer la his-
toria evolutiva que explica la distribución y características 
ecológicas actuales de las especies amenazadas, de cara a 
complementar las actividades de seguimiento y recuperación 
que llevan a cabo las distintas administraciones y centros de 
investigación. Para ello es fundamental, como punto de par-
tida, contar con un contexto filogenético en el que enmarcar 
temporal y espacialmente la historia de las plantas amenaza-
das. de hecho, entender cómo han evolucionado las plantas 
en el pasado puede darnos pistas sobre qué cabe esperar a 
medio plazo, y así poder dirigir de una manera eficiente las 
medidas de conservación a tomar.
durante las últimas décadas, se han ido mejorando las téc-
nicas de secuenciación de adn, y esto está permitiendo 
analizar con más precisión los escenarios de especiación en 
plantas. en la actualidad, las técnicas de secuenciación ma-
siva permiten obtener una parte representativa del genoma 
de una especie. esto, unido a la mejora en las capacidades 
informáticas para analizar grandes cantidades de datos, nos 
permite reconstruir la historia evolutiva de las especies in-
cluso para casos especialmente complejos. de hecho, estas 
nuevas herramientas de secuenciación están permitiendo in-
terpretar escenarios de especiación que hasta ahora habían 
sido difíciles de identificar, como la especiación parapátrida 
(diferenciación de dos especies entre las que no hay apa-
rentes barreras físicas, y las áreas de distribución resultantes 
son adyacentes). este modo de especiación es más difícil de 
detectar que aquel en el que la especiación se produce por la 
existencia de barreras físicas (especiación alopátrida), ya que 
la ausencia de tales barreras hace que pueda haber intercam-
bio genético entre las especies que enmascare las relaciones 
de parentesco entre ellas, sobre todo en casos de especiación 
reciente. Sin embargo, las nuevas técnicas genómicas pro-
porcionan las herramientas necesarias para poder abordar 
con éxito las dificultades que entraña el estudio de especies 
de reciente especiación. 
el propósito de nuestro estudio del género Iberodes (parte 
de la tesis doctoral de a.o.) ha sido reconstruir las relaciones 
evolutivas de sus cinco especies. en particular, perseguíamos 
inferir la historia evolutiva de las especies litorales, evaluando 
el papel de la geografía y la ecología en la génesis de estos 
particulares miembros del género. Para ello, hemos adopta-
do una aproximación integradora que combina tres fuentes 
principales de datos: genómicos, morfológicos y ecológicos. 
Tras tomar muestras de adn de poblaciones representativas 
de las cinco especies de Iberodes, hemos aplicado la técni-
ca de secuenciación masiva de sitios asociados a enzimas 
de restricción (RAD-sequencing). esta técnica nos permite, 
de una manera rápida y económica, secuenciar una repre-
sentación reducida del genoma, permitiendo así comparar 
genomas de especies muy estrechamente emparentadas en 
cualquier grupo de plantas. la técnica de RAD-sequencing 
nos permitió inferir el tiempo geológico en que se originaron 
las distintas especies, así como evaluar sus relaciones de pa-
rentesco y la estructura genética de cada una. Por otro lado, 
obtuvimos datos de caracteres morfológicos vegetativos y re-
productivos con los que hemos podido evaluar la diferencia-
ción morfológica entre las especies. Finalmente, obtuvimos 
datos climáticos (variables de temperatura y precipitación) de 
las localidades de las especies de Iberodes para poder anali-
zar el grado de diferenciación de sus preferencias climáticas, 
así como estimar sus áreas de distribución potencial en el 
presente y en el pasado.
Iberodes linifolia, ancestro vivo de las especies coste-
ras amenazadas
como resultado de nuestro estudio, dedujimos que las espe-
cies de costa I. kuzinskyana e I. littoralis se habrían originado 
por diferenciación de poblaciones de la especie ancestral I. 
linifolia. Según nuestros análisis, las especies descendientes 
quedan anidadas filogenéticamente dentro de la especie 














Figura 2: Filogenia datada del género Iberodes. Todas las ramas del 
árbol tienen apoyos superiores al 98%. las especies de interior están 
señaladas con una barra vertical naranja y las especies de costa, con 
una barra de color azul.
especie parafilética. las tres especies forman el denominado 
clado linifolia, para el que hemos podido inferir procesos 
de especiación parapátrida y alopátrida en sentido oeste-no-
roeste de la Península y Francia. a pesar de que la parapa-
tría es difícil de evaluar, la aproximación integradora de este 
estudio nos ha permitido encontrar diversas evidencias que 
apoyan este modo de especiación. en primer lugar, se apre-
cia solapamiento de las áreas de distribución potencial de 
I. linifolia e I. kuzinskyana, tanto en las modelizaciones en 
el presente como en el pasado. es decir, hay una aparente 
ausencia de barreras físicas en tiempos pasados y recientes. 
los datos morfológicos y climáticos indican una diferencia-
ción reciente y gradual. en términos morfológicos, las tres 
especies forman grupos independientes, con I. kuzinskyana 
presentando caracteres intermedios. igualmente, detecta-
mos un bajo solapamiento de las preferencias climáticas de 
las tres especies, con un gradiente de diferenciación del in-
terior hacia ambientes costeros con menor estacionalidad de 
la temperatura y mayores precipitaciones en el mes más seco 
(Figura 3). Por ello, la diferenciación y especiación ecológicas 
parecen haber jugado un papel importante en la diversifica-
ción del género. Iberodes linifolia forma un grupo genético 
bien diferenciado, sin aparente mezcla genética con las espe-
cies costeras, e I. kuzinskyana forma un grupo genético inter-
medio entre I. linifolia e I. littoralis. Por último, los resultados 
de otros autores y nuestras propias investigaciones apuntan 
a iguales niveles de ploidía, por lo que es poco probable una 
barrera cromosomática como motor de la especiación.
Colonización del litoral ibérico y 
golfo de vizcaya en los últimos 
tres millones de años
cuando reconstruimos la historia 
evolutiva de las especies de costa, 
pudimos estimar que la diversifica-
ción de linajes en el clado linifolia 
se inició durante el Plioceno medio 
(3,85-3,6 millones de años), coinci-
diendo con el aumento de la esta-
cionalidad (menor en la costa) que 
culminó con el establecimiento del 
clima mediterráneo (hace 3,4-2,8 
millones de años). este periodo 
ha sido fundamental para la dife-
renciación de una gran parte de la 
flora mediterránea actual (moreno, 
2011). los periodos glaciares/inter-
glaciares posteriores del Pleistoceno 
(2,5-0,01 millones de años) favore-
cieron los movimientos de expan-
sión y contracción geográfica de 
las especies, formándose zonas de 
refugio en las que se diferenciaron 
numerosos endemismos. Precisa-
mente, la zona de solapamiento de 
las áreas potenciales de I. linifolia 
e I. kuzinskyana en el centro-oeste 
de Portugal es congruente con uno 
de los refugios glaciares propues-
tos por médail & diadema (2009). 
igualmente, la diferenciación de 
nicho y el aislamiento geográfico parecen haber tenido un 
papel fundamental en la diferenciación entre las especies y 
subespecies de costa. la especiación alopátrida parece ser el 
modo más plausible de diferenciación entre I. kuzinskyana 
e I. littoralis dada la distancia geográfica entre las áreas que 
ocupan estas desde el pasado reciente. Sin embargo, no po-
demos dilucidar si esta especiación (en el último millón de 
años) pudo estar determinada por un proceso de expansión 
y contracción de áreas, o bien por dispersiones a larga dis-
tancia a lo largo de la costa atlántica y posterior aislamiento 
geográfico, ya que las proyecciones a tiempos pasados solo 
nos permiten reconstruir la distribución de las especies en el 
pasado reciente (desde hace 140000 años hasta el presen-
te). Por último, la diferenciación de las dos subespecies de I. 
littoralis estuvo aparentemente precedida de una expansión 
del rango de distribución desde la costa de galicia a la costa 
oeste de Francia durante el último máximo glaciar, seguida 
de un aislamiento geográfico debido a la contracción de la 
distribución en tiempos más recientes y subsecuente cambio 
de nicho climático que llevó a la diferenciación de las dos 
subespecies.
taxonomía, historia evolutiva y conservación de po-
blaciones amenazadas 
como resultado del estudio de la biología evolutiva de Ibe-
rodes hemos observado que se repite un patrón escalona-
do (imbricado) de especiación, en el que unas especies (o 
subespecies) derivan de otras especies progenitoras que aún 














Figura 3: gráfico box-plot de dos variables del nicho climático para cada uno de los cuatro taxones que forman el clado linifolia.
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lógica en ambientes costeros parece haber sido clave para la 
diferenciación de las especies amenazadas del litoral. ade-
más, parece que las plantas costeras tienen a su vez nichos 
climáticos diferentes entre sí que les hacen conservar una 
entidad ecológica y evolutiva propia. Teniendo en cuenta el 
fuerte deterioro que están sufriendo estas áreas por causas 
antrópicas (cambio climático, sobreexplotación, etc.) resulta 
prioritario centrar los esfuerzos de conservación en mantener 
los hábitats de estas especies. además, hemos podido dedu-
cir que, pese a que las dos especies de costa I. kuzinskyana 
e I. littoralis se encuentran anidadas dentro de I. linifolia, las 
especies costeras son grupos evolutivos independientes y 
sin aparente flujo genético. esto, unido a la diferenciación 
morfológica y climática de los tres representantes del clado 
linifolia, nos permite confirmar con certeza que, pese a su 
parafilia, I. linifolia se comporta como una especie diferente 
de las costeras. de este modo, en lugar de circunscribir I. 
kuzinskyana e I. littoralis dentro de I. linifolia como meras 
formas subespecíficas, nuestro estudio aporta las pruebas 
que justifican sin lugar a duda su tratamiento como especies 
independientes y, en consecuencia, su consideración como 
linajes prioritarios a conservar dada su entidad evolutiva.
